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La desorientación inicial de las neuronas retinianas de axon corlo 
(Algunos hechos lavorables a la concepcl6n neurotr6plca) 
POR 
S. R. CA.lAL 
Sabemos muy poco de la ontogenia de las células de axon corto de la 
retina, así como de las similares de otros centros nerviosos. Los estudios 
histogenéticos de Babuchin, 1v[üller, Lowe , Ognef, Bellonci, Koganei, 
Chiewitz, Falchi, Martin, Mal!, Fürst, Leboucq, "Veysse, A. Burgess, 
etcétera, relativos a la histogénesis retiniana, no tocan este punto o lo 
tocan muy de pasada, a causa de la insuficiencia de los métodos em· 
pleados. Y los que, como nosotros (1), hemos aportado algunas observa­
ciones algo más precisas tocantes a la evolución de las células horizot~  
In les} usando el expresivo método de G-olgi, nos hemos dirigido a épocas 
relativamente tardías, cuando la capa plexljormc e::t:tentn. comienza a 
modelar-se, preséntanse diferenciados los corpúsculos bipolares y se ini­
cia;} los botones que, en lo futuro, constituirán por vía de crecimiento el 
artículo externo de conos y bastones. Ciertamente. en nuestros tra­
bajos (2 y 3), de indole general sobre la hi,togénesis nerviosa, hemos re­
cogido sobre las fases más precoces de la ontogenia retiniana (embrión 
de pollo del segundo al quinto día) algunos hechos no exentos de valor, 
concernientes, sobre todo, a la forma inicial de los corpúsculos ganglió­
nicos teñidos por el proceder del nitrato de plata reducido. Mas en los 
embriones de pollo de pocos días (y lo mismo ocurre en los de ratón y co­
nejo) es imposible reconocer los elementos jóvenes destinados, andando 
el tiempo, a convertirse en 1Je1l'J'ouns horizontales. 
En general, ~asi  todo lo que con precisión y evidencia sabemos sobre 
los estadios primitivos de las neuronas, refiérese a las neuronas de a:tOlt 
largo, fácilmente impregnables en la médula espinal y bulbo raquídeo, 
ora con el método de Goigi, ora con los métodos argénticos (nitrato de 
plata reducido). Sólo en el cerebelo, nuestros conocimientos acerca del 
estado inicial de los corpúsculos de aXOlt corto son relativamente como 
pletos, gracias a las impregnaciones afortunadas (cromato de plata) obte­
nidas en los mamífero;, en los granos y en las células de cesta) por nos­
otros (4), Lugaro (5), Retzius (6), Athias (7), Propoff (8) y Terrazas (9). 
"Merced a tales investigaciones, se ha averiguado que, a la m(lnet-a de 
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las células de 3xon largo, las tle ces/a. del cerebelo pasan, antes de que Para comodidad descriptiva
el axon rudimentario genere los consabidos plexos pericelulares, por la distinguiremos los períodos eVO­
fase de bipolaridad, demostrándose, además. que de entnunbas expan­
 lutivos en cuatro fases: 1.a Fasesiones polares una repl"esenta el rudimento del aparato dendrítico y la il/icial o de bi/)olaridad verti'otra la neurita primitiva o expansión primordial. Fase monopolar, repre· cal. 2. a Fase de céll/la estrelia­sentativa del lipico I/el/roblasto de His, no ha sido observada hasta hoy, da co" del/d,'itas divergeutesque sepamos, con absoluta certeza, en ninguna célula de axon corto. y aX01t extraviados. 3.'1 j'ase
Lo incompleto, pues , de nuestro conocimiento tocante a la disposición de o,·ielltacióllllO,.,·zOl/lat de las
inicial de las células de axon corto justifica los ensayos de impregnación delld?'itas Y a:r:Ollj y _t.f' Fase
recientemente emprendidos por nosotros en la retina de los mamíferos.
 delmodelal1tieuto defi"itivo dcDe todos los cuales hemos escogido los fetos de ratón y ratones recién la célula.
nacidos y de pocos días (ratón blanco), atendiendo a estas dos importan­ Fase Inlclal.- Durante los dos
tes ventajas: 1.", fácil impregnación, mediante el proceder del nitrato
 últimos días de la vida fetal,
de plata reducido, de las fases relativamente precoces de las células hori­
 en el ratón recién nacido, la re­

zontales retinianas. células que. además, destacan perfectamente aisla­ tina preséntase relativamente
das sobre fondo amarillo sin impregnar; y 2.a , estado muy embrionario de diferenciada en sus zonaS ante­
la retina del recién nacido (más que en el gato, perro y conejo), circuns­ riores o frontales y sumamente B
tancia feliz que presta singular comodidad al análisis neurogénico. A este retrasadas en sus capas poste­
objeto de estudio, pues, se referirán nuestras descripciones y dibujos. riores o coroideas. Conforme
Como método predilecto de exploración hemos usado la fórmula del
 ~ puede apreciarse en la figura 1,
nitrato de plata reducido con Iijación previa en piridina (inmersión por aparecen ya, aunque rudimen­
treinta y seis horas de las piezas en piridina:8, agua, 20; después lava­
 tarias, 1.0 la zona de los espoltdo durante doce horas; induración subsiguiente en alcohol; en fin, nitra­ gioblastos o céllllas a11lacri·to de plata, etc.). 
nas (C), la plexi(orllle iuter'A guisa de contraprueba hemos recurrido también al proceder de lIa (D), la de las céllllas gall­Bielchowsky, muy difícil de aplicaren tan menudas piezas, ya los rué· glióuicas (E), la de las fibrastodos tintoriales comunes. ópticas (F) y las dos lilltitau 
En los fetos de ratón y ratones recién nacidos se colorean también, tes (a y b). Mas desde la capa
aunque débilmente, algunos espongioblastos, ciertas células ganglióni­ de las amacrinas hacia atrás,cas y tal cual fibra perforan te, que reputamos axones extraviados. sólo se advierte un muro apreta· EAcerca de los primeros y de los últimos diremos algo, por ofrecer dis­ dísimo de elementos nucleados,posiciones relacionadas con el asunto principal de este trabajo, cuyo fin pobrísimos en protoplasma, don·es la demostración de que las influencias neurotrópicas orientadoras de de se entremezclan, al pareceraxones y dendritas entran en escena tardíamente. ~sin orden, las formas primitivas I~
del CIIerpo de C0110S y baslo­l. - EVOLUCIÓN DE LAS CÉLULAS HORIZONTALES ..,. nes, las bipolares y las horizon Fig. J.--Corte perpendicular de ln retina dellales. ratón blanco recién nacido.-A, región deNo habiendo logrado diferenciar en los fetos de ratón ni en los de nin­ De todos los mencionados ele­ los cuerpoS de conos Y b~slones; B, regiÓ!lde las bipolares; e, reglón de las amnCrl·gún mamífero las fases más tempranas de estas células, es decir, las que mentos, los corles tei'}idos en nas; D, capa plexiforme interna ya dife­
subsiguen inmediatamente al estado de célula genniuat de His, nuestra renciada; E,célulastlangliónicas; F, fibrashematoxilina o en el azul poli­ del nervio óptico; e, limitante inlerna;
descripción recaerá en estadios relativamente tardíos. crómico de Unna, revelan casi a, limitan te externa; b, mamelones nacien­
teS de los bastones; e corpúsculos horizon­

exclusivamente los núcleos, en tnles embrionarios; d,célulns de neuroglia.
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cuyo interior resaltan varios grumos cromáticos intensamente colo· 
reados. 
Sin embargo, en dicha fase precoz del desarrollo retiniano se recono­
cen ya. hacia ]a unión del cuarlo externo con los tres cuartos internos 
de la membrana visual, diseminados con irregularidad, ¿llgunos elemen· 
tos que, por su escasez, posición y talla considerable, cabe identificar 
con las células horizontales (B). Es imposible decidir si todas correspon· 
den a los tipos voluminosos (nuestnls lIeurOllaS //oriJolltn/es iJl/ernas): 
aunque, habida cuenta de la relación existente entre la tal1;1 embrionaria 
y la talla adulta, parécenos probable la identificación de dichos corpúscu­
los con los gigantescos que envían, en los mamíferos adultos} ramas as­
cendentes penetrantes en la zona de los bastones. En todo caso, las grue· 
sas neuronas a que aludimos poseen núcleo voluminoso mayor que el de 
todos los elementos vecinos, provisto de robusto nucleolo, y una masa 
protoplüsmica acumulada hacia el polo posterior del soma y prolongada 
en recia dendrita radial, más o menos bien perceptible. Expansión interna 
no se observa en los preparados de la hematoxilina. La forma g-cneral, 
pues, es la de un corpúsculo monopolar de tallo dirigido hacia afuera. 
Reparemos, además, que no todas las referidas neuronas ocupal1 igual 
plano; antes bien, aparecen irregularmente diseminadas por un área 
bastante extensa de la gran formación nuclear externa. Con todo eso, en 
los días siguientes al nacimiento la diseminación se modera; diríase que 
merced a sus movimientos amiboides y a innuencias atractivas de ori­
gen enigmático, dichas células tienden a concentrarse cada vez más en 
el paraje donde residirán ulteriormente. 
La verdadera morfología de los elementos horizontales correspondien­
tes a esta fase evolutiva sólo se presenta bien en los cortes del nitrato 
de plata reducido (fetos casi de término y ratón recién nacido), Con· for­
me se ve en la figura 2, las células más tempranas (a) exhiben aspecto 
francamente bipolar; otras, acaso más desarrolladas, se mu~stran  mono­
polares (b). De todos modos, si puede faltar la expansión interna, jamás 
está ausente la extcrua, la cual es gruesa en su arranque, parte de una 
región rica en protoplasma, y, dividiéndose premH turamente, genera dos 
o más ramas ascendentes, a menudo arciformes, progresivamente adel­
gazadas. i\lucha.s de estas ramas se aproximan a la vecindad de la liuu'· 
/((u/e e.1.;/erll((, y algunas, aunque pocas, tocan en ella. Un examen cui, 
dadoso del polo protoplásmico de que brota la expansión externa revela 
una red o trama neurofibril1a¡- de cordones t'elativamenle robustos. de 
la cual parte el esqueleto de las ramas o apéndices mencionados. Esta re· 
gión, donde parece iniciarse la génesis neurofibrillal', recuerda por com­
pleto la zona nen'l'Ojibfil/6gma observada por Held (lO) y nosotros (3), 
t:n los neuroblastos precoées de b médula espinal (médula del embrión 
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de pollo). El tipo bipolar y monopolar obsérvase en toda la "etina; pero 
abunda más en los sectores m<\s anteriores que en la vecindad del nervio 
óptico, y más en los fetos de ratón que en los animales recién nacidos. 
Por esta razón lo consideramos como anterior al mu1tipolar, con el cual 
se entremezcla ya, sin embargo, en el ratón ¡'eeién nHeido, conforme pue· 
de advertirse en las fig-uras 2 y 7. 
En el lado interno de las neuronas horizontales 'no se divisa protoplas­
ma, aunque no dudamos que exista siquiera sea en pequeí'la cantidad. En 
esta región, naturalmente, no se diferencian neurofibrillas. Es singular 
'-''''¡;(''':'::'''I~', ,1 • ";.,.......", .. P'.. ", .........
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Fig. 2.-Células horizontales de la retina del ratón blanco recién nncido.-a , al, a , 
a 4 , tipos bipolares; b, b, tipos de grueso tallo dendrltico ascendente, ramificado. 
que la expansión iu/crua, casi siempre muy delgada) brote precisa­
mente de la mencionada :JOJlU (ibrillógcJln, es decir 1 del polo externo del 
protoplasma; en su curso descendente costea un lado del núcleo, adel· 
gazándose sucesivamente hasta terminar en punta a variable distancia 
de la capa de los espongiobl"stos, Todo hace pensar que, al multiplicarse, 
las ncurobiOllns ItInidades ultramicroscópicas de las neurofibril1as) se 
propagan por una suerte de infección desde el polo externo al interno del 
soma y a sus nacientes expansiones, emigrando, por tanto, desde el citado 
centro de fOl-mación, al modo como las colonias microbianas crecen)' se 
diseminan en los terrenos sólidos de cultivo. Excusado es decir que duo 
rante esta época del desarrollo cada cOI-púsculo es independiente de sus 
congcneres. 
.. 
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Fase d. célula estrellada con expansiones ~IY.rg.nl.s.-Cesi contempo"á' Durante las dos primeras (ases del desarrollo de las células horizonta­neamente con la anterior apa,-eC"f"n t'n la retina, siendo numerosas en el les no es posible discernil- claramente el n.roJ/. Es casi seguro que exis­ratón recién nacido, corpúsculos horizontales análogos a los precedentes te; mas con los métodos neurofibrillares, ninguna expansión suele afectaren cuanto a la dimensión, posición del soma)' forma y dirección de la indubitables caracteres de neurita.expansión interna i pero de cuya región jibrillógeJl{l, m,ís rica en proto­ • No falta ciertamente, antes al contrario, es bastante común observarplasma, pal-ten dos o ll1<b dendritas divergentes, unas ascendentes, otras cierta prolongación nHís larga que las olras, de que damos sepresenta·oblicuas y horizontales. Comunísima es la forma celular provista de ción en la figura 4, (1, que reproduce un corte tangencial de la retina.apéndices ascendentes orientados en arco (figs. 3. )' 2, b) de bastente am­ Dicho apéndice, generalmente más delgado que los demás, afecta a me·plitud. Estos elementos nos han parecido tanto m;:is numerosos cuanto
más nos acercamos al paraje de emergencia del nervio óptico. 
1




Fig. S.-Corte de la retina del ratón de un dln. Vecindad delncrvio óptico (A). _ a yb, células horizolltales COIl largns expnnsiones tnngencialesj e, rudimcmos de 1" e?capa de los bastoncitos. 
-'IÑlencionemos aún la existencia de neuronas en las cuales, en vez de un
apéndice descendente, existen dos muy delicados que baj;lIl costeando el 
Fig. 4.- Retina del ratón de cuatro días. Corte tangencial. - A, 8, e, neuronas hori·zontales en Iris que se adviertc una cxpansión larga (a).

con tomo nuclear; algunos marchan también por radios bastante alejados.

En ciertas regiones de la retina, singulannente en las pel-if~rica~,

 
Iludo dirección más o menos descendente, coincidiendo en po:,ición ycuyo estado evolutivo aparece relativamente retrasado, las células hori. orientación con el apéndice que en los cortes normales de la retina exhi·zontales estrelladas ocupan varios niveles muy distantes entre sf. En la be con frecuencia forma de arcO y notable dplicadeza (fig. 7, n). ~la~ estefigura 9,/, ji, mostramos algunos de estos corpúsculos que podrían desig. criterio (delgadez, dirección más o menos descendente 1 longitud no·narse di..,/ur.;ados, La ausencia de tallo descendente dislribuido en la table) fracasa a veces_ r~e5ulta frecuente. en efecto, topar con células enZona plex(!or1lle ¡"Iem({, distingue le les elementos de los genuinos es,
pongioblastos o células amacrinas. En la neurona marcada COIl una 1 
.. 
posesión de dos apéndices largos y sutiles desprovistos de ramificación,
los cuales marchan en sentido horizontal o descendente, Por ou-a partp,lligura 9) existían dos tinas expansiones descendentes, la m:ís larga de el C01/.0 de crecimieuto, signo decisivo para diferenciar en las neuronaslas cuales, al abordar la capa plexiforme interna, retrocedía fonllando embrionarias de axon largo del cerebro y méduta y de la misma retinaun arco. Ya veremos luego que tales disposiciones arciformes se multi. (rorplÍscnlos gallKlióuicos) la expansión funcional, falta siempre en losplican ulteriormente. 
elementos horizontales más embrionarios. En suma; en el feto de ratón1_ ' ro. .J 
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y ratón ,-ceien nacido, parece probable, pero no seguro, que la expansión 
m;'is larga, ordinariamente descendente, represente la neurita. 
Desde los dos ;1 los seis días, la ramificación dendrítica de las células 
horizontales se complica; las ramas externas se multiplican, se apartan 
y adquieren a menudo trayecto francamente tangencial. Esta disposi­
ción de las prolongaciones externas iniciase ya, conforme dejamos di· 
cho, en el ratón recién nacido, aunque de p,-eferencia en la vecindad del 
nervio óptico, paraje donde la evolución se halla siempre mas ade­
lantada (figs. 3 y 9). 
En fin, a los ocho días, las ramas externas han adquirido notable ro­
bUlStez; de ellas parten numerosas ramas secundarias que invaden áreas 
relativamente considerables; algunos ramos secundarios tocan a la limi­
tante externa. En cuanto a la prolongación interna, crece poco. En 
cambio, cuando alcanza gran desarrollo, es común observar que, tras 
de un trayecto variable, traza un arco y retrocede, como si tuviera 
conciencia de su extravío (fig. 7). Hay cortes en que estos arcos! al 
parecer axónicos, son sumamente numerosos. De su significación habla· 
remos más adelante. 
fase de orientación horizontal de las dendrita, y axon.-Hemos visto hasta 
aquí correr las expansiones, tanto interna como externa! en sentido pre· 
dilectamente radial, es decir, creciendo al través de zonas con las cua­
Jes nada tendrán que ver en el estado adulto. Siguen al parecer el camino 
de la menor resistencia_ Mas desde el doce al dieciocho día surge un fe· 
nómeno importante, que cambia completamente la faz de las cosas. La 
zona de los bastones y conos comienza a modelarse (fig. 5, eL y al nivel 
de lo que más adelante será la .salla f>lextforme externa cesan brusca 
y regularmente las expansiones descendentes de los bastoncitos, que en 
el ratón sup'eran enormemente en caudal a los conos (no hay que olvidar 
que este animal pertenece a la clase de los nocturnos). En realidad! desde 
los doce a los quince días existe, más o menos imperfectamente modelada, 
la citada zona. El susodicho cambio en la arquitectónica de las capas re­
tinianas externas es rápidamente aprovechado por las células horizonta· 
les,las cuales pierden y retraen hts expansiones ascendentes y descenden­
tes, regularizan la posición de las principales dendritas, que adquieren 
su definitiva orientación tangencial. g·cnerando un caudal de cada vez 
Inayor de apéndices secundarios en parte ascendentes. Por tanto, la ;1/" 
11len8a 11Iuyorfa de estos npéndices (seali preexistentes O lleoforma' 
dos) dispóu.el1se en plexo IlOris'ollütl por debajo de los rudimentarios 
pies de bas/olles y COitOS. Se dan, pues, aquí dos actos concomilantes: 
uno de rectificación topográfica de las viejas expansiones, y otro de na· 
cimiento de prolongaciones nuevas correctamente orientadas. Es impo­
sible decidir en qué proporción está el proceso de aprovechamiento, por
 
rectificación de itinerario. de las primitivas dendritas, con el de nueva
 
creación que se continúa en los días siguientes, hasta el veinticuatro o
 
treinta día del nacimiento. 
En la {ase que noS ocupa es ya claramente diferenciable la Ileurita. 
En algunas neuronas preséntase con absoluta evidencia, según mostra­
mos en la figura 6, 111, 11. Excusado es nntar que sólo en, los corte::; tangen­
_~4\'\\ll\I~;¡-\:í¡~'lfr'\f'jj,  I -;:¡¡;¡r., 
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Fig. Ó. _ Corte de la retina del ratón de doce dias. MétodO del nitrato de plata redu" 
cido.- , axon arciforme; b,c. expansiones ascendentes aberrantes; A, capa de los 
conOS ytrbastones; B. zona de tos cuerpos de las células visuales; e, zona de las neu· 
ronas horizontales. 
ciales cabe observar Y perseguir respectivamente el origen Yel itinerario 
y arborización terminal del axon. Nace comunmente esta expansión de 
la EOlia /ibrillógclla, o polo superior de la neurona, mediante fino cono 
de origen; adelgázase después notablemente, palideciendo bastante; 
traza luego, a menudo, un gran rodeo, enreciándose progresivamenle, 
'y finalmente, termínase mediante dos o más ramas relativamente espe­
sas y divergentes. Semejante arborización terminal rudimentaria, deimo 
que damos ejemplos en la figura 6, a, b, e, d, junto con el larguiS 
trayedO de la expansión, constituyen inequívocas senales de la natura' 
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leza axónica de dicho apéndice. En ningún caso, ni en dendritas ni en 
axones aparecen las anastomosis figuradas hace tiempo por Dogiel, 
Embden, H.enaut y otros. Y sin embargo, si existieran. padrran recono· 
cerse fácilmente durante esta fase, a causa de la simplicidad del plexo 
fibrilar de la capa plexiforme. 
Algunas impregnaciones efectuadas con el método del formol·urano, 
confirmatorias de otras realizadas hace algunos anos (11), nos han per· 





Fig. 6.-Corte tangencial de la retina del ratón de trece días. Diversos tipos de célu­
lulas horizontalcs._ 11, axon o neurita; m, arborización terminal de ésta i '1, haces 
de dendr-itas jóvenes. 
el lado externo de las células horizontales, contiene el aparato dc (;otxi 
J, verosímilmente también, el c(!lIlrosomfl. El mismo hecho se observa, 
por lo demás, en los neuroblastos de la médula espinal, según hicimos 
notar nosotros (11), y en los elementos gangliónieos y bipolares de la 
retina. Es interesante reconocer que el citado aparato reticular reside 
siempre en la región de la máxima capacidad de crecimiento protoplas­
mático, y por tanto, en el paraje de superior impulso generador de ex­
pansiones. Corrobórase, por consiguiente, en la retina la ley establecida 
por nosotros (12) acerca de la orientación inicial de la red de Colgi, que 
II 
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se formula así: el aparato de este nombre elige constantemente en sus 
comienzos el polo mundial de la célula, es decir, aquel lado somático, 
dirigido hacia el mundo exterior, lado que en la vesícula retiniana} sim­
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Fig. 7. _ Corte de la retimt del ratón de seis dias. - a, b, e, células horizontales em· 
brionarias; /t, axones con arcOS de rectificación; e, células o.lllacrinasi/, amacrioa 
con expansiones ascendentes; e, zona. plexiforme externa. 
pIe replegamiento ectodérmico, no puede ser otro que el orjentado hacia 
la cavidad o espacio mediante entre la membrana visual y la capa pig­
mentaria,lle aquí por qué también las células gangliónicas l las bipola­




NnURONAS IH!TJNfANt\S OE A'XQN 
CORTO
12 ABRA~f DE INVESTIGACIONES BIOLÓGICAS 
de la prolongación funcional. En fin, en la 
figura 5, ll, que copia un corte 
rior. Sólo se exceptúan los espongioblastOS
j pero en éstos hay motivos 
retiniano del ratón de doce días subsiste 
aún cierta largufsima arcada 
para pensar que, reabsorbida la expansión
 radial externa, el aparato 
emigró hacia el apéndice interno, territorio
 del máximo crecimiento. de l"ectificación, sin contar una ar
cada externa confinante con la mem­
brana limitante externa (b). Casos hay, sin embargo,
 en que el apéndice 
Axolles nrciformes. - En páginas anteriores hemos aludi
do ya a la 
(lrciforme extraviado nos ha parecido exhibir los cara
cteres de dendrita. 
Desde losfrecuente disposición arcifonne de la expans
ión interna y a la probable 
Fase del modelamlenlo definitivo de las Células
 horizontales. ­
naturaleza ~u:ónica de semejante apéndice. Ahora af'iadiremos que estos
 dieciséis a los veinticinco días, cuando el ratón ha abierto los ojos,
 
arcos aX6nicos Son más frecuentes, durante 
los cuatro a ocho días subsi­
todas las expansiones de las células horizon
tales yacen alineadas en su 
guientes al nacimiento, y que bastantes de e
llos, después de largo rodeo, 
plano normal, es decir, en la sOlla ple~'r.lfor1le e
xterna, o un poco por
ple.:r:ifol'1Jlc
logran encauzarsc, reintegrándose a la in
cipiente ::JOlta 
debajo de ella. ,Es, imp'osible descubrir ampli~s arcos de rect
ificación.
 
e:xlema. A causa de esta particularidad y para
 abreviar, los designare­
i\1uy de cuando en cuando se sorprende, s
in embargo, alguna lazada
 
mos arcos de reclijicnci6l1 o de arrepentimiento.
 fibrilar, arciforme, tendida por debajo del nivel de los el
ementos hori·
 
zontales (fig. 8, ti) Y tal cual ap'éndice ascendente superflu
o en vías de
 
rea bsorción (fig. 8, c). 
En cuanto al plexo dendrítico, preséntase, s
egún dej;.¡mos dicho, en SuA
nivel natural. Dado lo complicado de su urd
imbre, resulta ahora imposi·
fl. 
ble diferenciar las neuritas de las expansi
ones protoplásmicas, cuyas 
neurofibril1as, dicho sea de pasada, muést
ranse robustas, impregnán· 
clase vigorosamente, mucho más que todos l
os demás elementos retinia­
B nos. Por debajo de los núcleos faltan las neurofibrillas, as! 
como los fili· 
formes apéndices descendentes. A menudo es di
f[cil apreciar la posición 
del soma, tan pálido aparece. En suma, cuan
do el animal ha abierto los 
ojos, la zona de las células hori7.ontales puede darse cor
no substancial­
e mente modelada. A causa de la complicación del plexo horizontal)' de la 
proximidad de las dendritas, a menudo reun
idas en haces, es imposible 
decidir si existen anastomosis intercelulares
. No hallamos, sin embargo, 
D motivo para admitirlas, no habiéndose presentado en las fases anteriores 
del desarrollo . 
._._.-...... ~ 
Il. - ESPONGIOIlLASTOS FUSIFORMIlS
 
Fi¡r. 8.- Cone de la retina del ratón de diec
iocho dias. _ A, capa de los bastones; a,
 
h",itanle exlernn i S, c"erpos de Ins cél"las
 visnalesi C, ZOna de las ne"ronas hori. 
Zontales id, arco descendente en vras de 
desaparición j e, apéodice ascendente La morfologia fusiforme inicial de las neuro
nas retinianas puede tam­
en vfas de atrofia. 
bién reconocerse en las células amacrinas. P
or punto general, semejan­
tes elementos se ofrecen mucho más adelant
ados en evolución en el ratón 
En la ligura 7, b, c, copiada del ratón de seis d
ías, reproducimos dos ex. 
recién nacido que las células horizontales. 
Por lo cual, casi todos ellos 
tensos arcos de rectificación. En uno de el
los, el apéndice extraviado, 
ostentan la conformación piriforme Hpica.
 sin apéndice ascendente o 
probablemente de naturaleza axónica. trop
ezó COn la capa plexiforme 
distal, y provistos de la recia eJpansión an
terior, bien acusada en los 
interna, desde donde retrocedió hasta cerca 
del nivel de la célula de ori­
gen. El otro ''''co era más breve: el axon 
viró en redondo por encima prepal'ados neurofibrillares, distrib
uida en la ZOlla plexiforme t'tlterIlG. 
Por lo común, el retículo, casi invisible al ni
vel del soma, se destaca bien 
de la ZOna de los espongioblastos. Importa n
otar que los ar'COS de recti. 
dentro de la citada prolongación (figs. 9, j, Y 7, e). 
ficación faltan o SOn rar(simos en los fetos y ratones re
cién nacidos. I~e. 
Pero aunque ésta sea la disposición of"ecida 
por la mayoría de las célu­
presentan, pues, un fenómeno asociado a la 
diferenciación y cl'ecimiento 
ABRAor~I OE INVRSTIGACrONES [HOLÓCICAS 
- -­ NEURONAS rtETtNIANAS DE AXON CI~  15 
las, no faltan formas bipolares de all1~lcl·inas.  harto más precoces, ol'dina. ------­ --­
riamente, I-esidcntcs en la vecindad de la ora serralfl, territorio de tardia ¿No podría sucede,- que algunos de tales corpú5'culos I'eprescntasen 
diferenciación, Estos tipos embrionarios abundan, según es de presumir, neuronas horizontales dislocadas? Ilay casos, en efecto, en que justifi­
mucho más en los fetos de nltón, En la figura 9, g, 11, i, "eproducimos, case la indecisión, teniendo en cuenta la presencia en los mismos cortes 
de ciertos corpúsculos horizontales situados muy profundamente. Juzgo 
él.~  0"'0
,-­b !!lllI<iñiiif 
(;.. (.' ":3:>0'''',.;,'(-:., .A-:-~  
- ' .""-....:.­ ,....:..:.'.'M.-J la
- """'~  ~  - --'-.:­
f, •• ~¡.  '¡'¡¡i¡»l.~  
probable, empero, que toda célula muy próxima a la capa plexiforme 
interna y cuya ramificación principal se distribuye por este estrato y 
ostenta. además, ramas ascendentes de exiguo calibre, representa un 
genuino corpúsculo amacrino. Y al revés. toda célula, aunque muy pro­
A~ fundamente situada, cuya prolongación descendente sea fina y reh-oceda después de trazar un arco sin emitir ramas para la citada capa plexifor­me interna. paréceme constituir elemento horizontal dislocado. En suma: también el espongioblasto en sus más precoces fases de cre­










cimiento exhibe, a menudo, por acomodación al terreno (dirección de los 
intersticios de las células epiteliales), figura fUSiforme, con dos o más 
expansiones ascendentes y número variable de apéndices descendentes. 
•1lI, ­ AXOSES EXTRAVIADOS DE CORPÚSCULOS GANGLiONARES 
En diversos trabajos neurogénicos hemos llamado la atención de los 
sabios (3 y 18) sobre el hecho curioso del extravío, tanto de células ner­
viosas embrionarias (sensitivas), como de jóvenes axones motores, los 
cuales. en vez de seguir la ruta de sus congéneres, se separan de ella, 
~ trazando larguísimos rodeos, ordinariamente arciformes, para incorpo­
rarse, al fin, al contingente nervioso principal. Este fenómeno, cuya sig­
nificación teórica nos parece importante, es cosa corrientísima, según se 
D sabe, en los brotes o relor'los de los ner'vios regenerados. según demues­





tran casi todas las investigaciones de los últimos diez 31)05_ En fin, los 
experimentos de sección y regeneración del nervio óptico, efectuados 
por Tello (14) y Arc.ute y Leoz (15), ense~an también que cuando el 
Fig. 9. ­ Corte de la retina de ratón re<:ién nacido. ProximidAd de In 01'fl serrala._ 
A, células pigmen'''ias; ., nivel donde abundan las células hodzontoles; B, amo­
ednas; e, plexiforme interna; D, células gan",lión,eas; E, fibras del nervio Óptico; 
11.1: ncuronas horizontalelS diSlocadas o en tránsito emiR'rR1orio; g, ". j, anmcrinas 
bipolores; m, ", axones extraviados de la capa de fibras Ópticos; p, uno que pareelaincorporarse a su destino. 
proceso necrótico del axon cortado se propaga hasta la capa de fibras 
ópticas de la retina, no es raro sorprender recios cilindros-ejes extravia­
dos, que, en vez de uirig;l~sc  camino del nervio visual, se doblan brusca· 
mente en ángulo casi recto, cruz:tn las capas retiniamls, atascándose al 
fin en ellas y llegando alguna vez en su ciego impulso hasta la zona de 
reunidas de diversos cortes, varias células de este linaje, Una de ellas las células pigmentarias, donde se terminan por una bola de detención. 
exhibía figura francamente fusiforme, COn dos finas expansiones, una as­ Nosotro::. nos hemos preguntado si tan curio'io fenómeno de extravio 
cendente y otra descendente (i); las demás amacdnas representadas po­ axóníco, motivado por obstAculos e incidentes del crecimiento, no se da­
Selan un aparato neurolibrillar más complejo, Con una o dos expansiones ría también alguna vez en la neul-ogf>nesis normal de la retina. Ya fuerza 
ascendentes y una, dos o más prolongaciones descendentes, distribuidas 
en Ja capa plexiforme intenla de examinar secciones retinianas del ratón de uno a seis días, hemos 
sorprendido bastantes cilindros-ejes perforantes, cuya presencia sólo 
puede significar la anticipación accidental de la emergencia de axones 
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ópticos, los cuales, baIlando en su camino por acaso una brecha o hUf>CO 
en la zona superpuesta de los corpúsculos gangliónicos, habríanla toma­
do equivocadamente por el poro o '/ofmJleJl de emergencia del nervio 
óptico. 
En la figura 9, lit, 11, hemos reunido algunos casos tipicos de fibras ex· 
traviadas que pudieron seguirse en lodo o gran pal-te de su itinerario abe­
rrante. Adviértase cómo emergen de los haces del nervio óptico, cruzan 
después, espesándose la zona plexiforme interna, adelgázanse notable­
mente después para atravesar todas las capas retinianas subsiguientes, 
y finalmente, se terminan por fillfsimo hilo puntiagudo, ya junto a la 
zona de los bastones (fig. 9, 11), Y:l nu'rs allá, inmediatamente por debajo 
de la capa pigmentaria (m). En los parajes donde el axon encontró obs· 
táculos y se vió forzado a detenerse, aparece una bola frecuentemente en 
vías de degeneración vacuolar. La fibra perforante más larga, marcada 
con una 111, exhibfa dos tumefacciones de atasco: una delante de la limi­
tante externa y otr~ más pequeña detrás. En fin, otras fibras, verosímil­
mente de la misma especie, se detienen mucho antes de llegar a la capa 
de los bastones y conos. Asf la representada en la figura 9, PI se ;ltascó 
el1 el confín externo de lit capa plcxifonne interna. retrocediendo nueva· 
mente a la zona de fibras ópticas, después de generar una bola de deten· 
ción. En su camino proyecta cierta fina ralUa exploradora incipiente. 
Pudiera suponerse también que los citados cilindros-ejes extraviados po· 
drían representar fibras centrífugas. i\ÜIS teniendo en cuenta que jamás 
se colorean estas fibras por los métodos neurofibrillares en los mamf­
fcros jóvenes o adultos, nos inclinamos resueltamente al dictamen ex­
puesto Hlás atrás. 
Añadamos aún que alg'~nos  conductores de esta clase ofrecen tal deli· 
cadeza y palidez durante la porción terminal de su trayecto, que no es 
posible perseguirlos por entero. Verosimilmente, trátase de axones ex­
traviados en vfas de reabsorción, )' esto nos lleva a decir algo de la 
suerte ulterior de los axones extraviados, así como de todos los apéndi­
ces celulares exploradores, sean nerviosos, sean dendríticos. 
Un hecho harto significativo llama desde luego Iluestra atención. Los 
axones extraviados no se encuentran jamás (nos referimos, sobre todo, 
a los mo~ores y sensitivos, cuyo itinerario normal es bastante conocido)' 
en el estado adulto. Representan, p~es,  fenómenos accidentales acaeci­
uos durante la neurogénesis. En el bulbo, en la médula espinal y por de 
contado en la retina adulta de los mamíferos, órganos explorados repe­
tidamente por nosotros, faltan por completo. Los últimos cilindro!ó\-ejes 
extraviados que lH':p1Os encontrado en la retina del 1"atón no dunlll m:1.s 
all~~ del oc:tavo día después del nacimiento. 
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Resulta, pues, indiscutible que tales conductores extraviados desapa· 
recen ulteriormente. Y lo mismo sucede con las df'ndritas supernumera. 
rias desC(\rriadas. Las últimas pI"oyecciones de este género - ya muy 
disminuidas de longitud - hémoslas sorprendido en la retina del ratón 
de quince días. Estos apéndices, por otra parte rarfljimo~,  acaban siem· 
pre por cierta punt:l pálida comparable a la PUlIJII de corrosióll descrita 
POI- nosolt·os en los 3XOIlf'S del cerebro en vías de degeneración (16). 
Parece, pues, indudable que todo axon o dendrita extraviada. es decir, 
que habita un territorio celular con el cual no mantendr<1. ullt:riormente 
conexiones o que sigue una ruta que le impide en absoluto alcanzar su 
destino)' estableceT", por tanto, comercio dinámico, se reabsorbe progre­
sivamente a partir del cabo periférico o termimd Esta reab50rción tra· 
dücese por la creciente palidez de las neurotibrillas y por el progresivo 
adelgazamiento de la expansión. Los globos o bolas de detención perdu­
ran m<1.s, pero acaban también por degenerar)' desaparecer, de confor. 
midad con lo ocurrido con los botones terminales grllesos de los brote~ 
regenerativos de los nervios (17). 
Hay, sin embargo. casos de extravio menos grave~,  de que hemos ci­
tado ejemplos en pi\ginas anteriores. En ellos es posible que sea todavía 
aprovechada la expansión descarriada. Aludimos a los axones y dendri· 
tas que trazan arcos no muy alejados de la célula de origen, y en lo!:! 
cuales el cabo cxpansionallogró al fin establecer conexiones fisiológicas. 
En este ejemplo, que se repite a menudo con los axones anormalmente 
descendentes y arciformes de las células horizontales, nos inclinamos a 
'iuponer que el trazado excéntrico del cilindro-eje disminuye prog'resiva" 
mente hasta desvanecerse del todo. 
En suma, J como sugestión acerca del destino de las fibra~  extravia­
das. e!)timal1'los sunUlInellte probable: 1.°. que todos los larguísimos con­
ductores dislocados e impotentes. en virtud de causas mecétnicas, para 
restablecer su conexión normal en un plazo bre\-e, son Irrevocablemente 
destruidos por absorción, con lo que la célula de origen se verá precisa­
da. o a generar nueva neurita (fenómeno de que no tenemos el menor 
indicio), o a dC'general' y morir por desuso; 2.¡', que las fibras cuya des­
viación, no muy grave. se efectuó cerca de la célula de origen. y la~ 
cuales acertaron a encontr;lr su destino, se conservun, disminuyendo 
)' aun rectificando plo~l-esivamente  sus curvas aberrantes, para parti­
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CONSIDERACIONES GENER..LES 
Del precedente análisis de la morfología JI evolución de las neuronas 
retinianas se despl"enden algunas conclusiones que cOl)cuerdan perfecta­
mente con los resultados de nuestros anteriores estudios: 
La Es la principal que las neuronas de axon corto y aun las de~provis·  
las de neurita (amacrin<ls) pasan, al modo de los corpúsculos nerviosos 
de axon largo, por una fase fusiforme de orienl:.lcitm nldial, durante la 
cual el soma emite dos expilnsiones (a veces más): una interna y otra 
extern:1. Esta especial morfología. advertida primeramente por nosotros 
hace muchos años en la médula espinal embrionaria del pollo (19) J' confir­
mada por Held, resulta verosímilmente de la combinación de dos condi­
ciones: del Impulso productor de expansiones (rrecimfpulo contittllO, de 
His, vis a tergo, de Held), J' de la presión transversal de los corpúsculos 
vecinos, singularmente de las células epiteliales o fibras de ~Ilüller  em­
brionarias, cuya orientación perpendicular al plano retiniano ofrece bO· 
lamente a los nuevos apéndices cómodos c~lminos  en !)eutido radial. En 
st":mejante fenómeno de crecimiento. podría intervenir también el estc­
reotropis1Ilo, de Locb, confirmado por Harrison (20) y por Marinesco (21) 
en sus experimentos de cultivos gangli6nicos, y por nosotros (2'2) en 
nuestras observaciones sobre la regeneración de los nervios. 
2.a Durante esta fase inicial, las neuronas no parecen obedecer a nin­
guna influencia neurotrópica. En pugna con obstilculos med.nico.c;. se li· 
mitan a proyectar expa.nsiones crecientes en el sentido de la menor I-esis­
tencia, como si tantearan el terreno, en espera de la aparición de fuentes 
de substancias reclamos o de enc)'mas orientadores. Algunos de los apén­
dices brotados durante este tiempo, tienen carácter provisional )' están 
destinados a desaparecer, según demostramos nosotr05 hace .tiempo en 
los elementos de Purkinje embrionarios del cerebelo (23). Excustldo es 
decir que los principios: del111rí .. CD1'lo ca millo, el de la predeterminaci61/ 
morfológica nellronal yel del crecimieJllo nxónico seglÍn direcci6n 
preestablecida, supuestos por I-Iarrison)' otros 5.abios, no son aplicables 
a esta fase del desarrollo. Tampoco lo son los principios de los diqllt'S 
reguladores de His ni d de los caminos intracelulares predetermina­
dos de Hcld, Bien al contrn¡-jo, 1rl enorme variedad de formas celulares, 
las di~locacione5  topográficas del soma y la di\'ersidad en el número y 
di¡'ección de los apéndices primitivos, d:ln la irnpresión de que d neuro· 
blasto goza de pleoo libertad ut= mo\'imicntos, transfonnflndose a la 
, n1.ancra de un leucocito que se aventura al través de una trama compli­
cada. y erizada de obstáculos. 
NEURONAS ReTINIANAS DE AX~  cOI·n 1) 
a3. Puesto que las céllllao;¡ horizontales ocupan inicialmente planos
 
diversos de la retina, acabando al fin por concentrarse, tiempos después,
 
en un plano o estrato regular y concéntrico, es preciso aceptar, no sólo
 
la realidad del amiboidismo neurobl:istico, ya sugerido hace tiempo por
 





4. No habiendo podido impregnar (o reconocer la posición) las células
 
horizontales ante~  de la fase bipolar. es decir, durante el estadio inme­

diatamente subsiguiente al de célula germinal, ignoramo~  ~i  lo:, do:,
 
apéndices lJolares surgen a un tiempo o si se anticipa alguno de ellos.
 
.\1os inclinamos, empero, a c,·eer que se anticipa .el e","t:/e1'110, que es siem­

pre el más robusto. De hecho, es único en algunos elementos. La cues­

tión, de todos modos, carece de importancia, porque tanto el interno
 
como el extenlO proceden. en realidad, de 1<1 región externa o polo l1lun 

dial del protoplasma neuronal. Y esto nos lleva a formular cierto princi­

pio ya expuesto por nosotros en otro tntbajo, aunque con miras diferen­

tes, a saber: la creación de las primeras expallsi01les astd relacionada
 
110 coula orieutm:ióll iuicial del corplÍSClJlo uervioso, conforme supo­

nen Harrison )" otros (20), sino COII la si/Ilación del aparato ae Golgi
 
de1ltro del protoplasma primitivo. El territorio favorecido <'On la pre­

sencia del citado aparato constituye constantemente el foco de donde
 
surgen, tanto la expansión primordial O axon, como las primeras dendri­

tas. Sólo más tarde, cuando el susodicho retículo intraprotoplásmico, de
 
concentrado pasa a ser perinuclear y difuso, podnln las expansiones
 
protoplásmicas brotar de cualquier sector del soma neuronal.
 
a 5. Consecuencias neccsllrias de la :lusencia de fuentesquimiotácticas, 
durante las primenls fases del desarrollo, son las desviaciones aberran. 
tes del axon y dendritas, Estos extravíos demuestran perentorIamente 
la improcedencia de "plicar al des"rrollo de las células nerviosas el 
principio del crecimiento e1t IíJlea rccta. (1Iarrison), a mellas de conside­
rarlo cual tendencia iueal realizable solamente cuando el axon, libre de 
obstáculos, pueda crecer librempnte (experimentos de Harrison de vege. 
taciones nerviosas in vi/ro). En cambio, confírmase un hecho sobre el 
cual ha insistido dicho s:tbio americano, esto es: la aparición de fibras 
exploradoras, a las cuales se suman después otra~  muchas ulterior-men­
te diferenciadas. Es Cosa corriente en la retina embrjonaria observar, 
sobre todo cuando se trata de dpndritas, paquetes de apéndices horizon, 
tales (fig. 6, n), disposición explicable por el mecanismo del q/liuliolac­
tiS1110	 reciproco. formulado por nosotros (22). 
6,a La creación de fuentes neurotrópicas t::, u:lativarnentc tal'día en la 
I-etina, Su concurso resulta necesat"¡o p;¡r;¡ explicar el tl-ánsito de la fase 
'. • t
r' . (.~,  
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de desorientación del Soma y expall!:dolles a la fase de ;¡Iineamiento y dis­ pecie de competición pOI' el espacio y la nutrición. Las neUl-onas, den­
posición concéntrica de las mismas. El momento de aparición de estos dritas y I-amas n€'rviosas mtis v<"nt<ljos<tlllente instaladas ab iui/io, con 
influjos orientadores coincide siempre con el modelamiento de los Cller T-elación <1 las fuentes nutritivas y neurotrópicas, así como con relación 
pos de las céll/las vi:::.unles y la alineación de sus pies o cabos profundos a las neurOJl<IS con quienes deben establecer relaciones din<ímicas, se­
al nivel de lo que vendr;\ a.ser la '301la lc.:t:~lorle ex/erlla. No pa'"ece, 
rían en definitiva las triunfadoras. Ellas log-rarían el privilegio de alcan­
por tanto, muy aventurado imaginar que las tllélterias reclamos son 
zar la fase adulta JI entablar conexiones dinümicas estables. Con todo 
liberadas por los cabos inferiores de los conos y bastones. No exclufmos, 
eso, importa no cxager:ll-, a imitación de ciertos cmbriólogos, la exten­
empero, la posibilidad de que participen en la elaboración de encyrnas 
sión e importancia de la concurrencia celular. hasta equipararla con 
nutt"itivos y orientadores los pellachos e:r:/ernos de las células bipolares la rigurosa lucha darwiniana admitida para ciertos organismos. Aun 
de bastón. J-\lt:.lInentc probatorio, según dejamos expresado más atrás, 
cuando sobre este delicado punto sea aventuradísimo precisar conceptos 
de la efectividad de semejante proceso de atracción y re'g'"ularización y vedado el formular cifras, estirnamos sumamente verosímil que, gra­
neuronal son los arcos de rectificación de los axones extraviados y las 
cias a la coordinación previsora de los demás tejidos, la inmensa mayo­
revuelbls insólitas de las dendritas descarriadas. 
ría de los neuroblastos llegan a sazón y consiguen colaborar en las es­
7.a
 Consideramos probable que todas las expansiones excesivamente tructuras normales de los centros nerviosos adultos. Claro es que omiti 
dislocadas y que "9 consiguieron, durante los quince días siguientes al mos aquí los casos estudiados por la neuropatología y la psichiatría, en 
nacimiento, fraguarse un camino hacia sus regiones de normal termina­ los cuales, durante el desarrollo embrionario o fetal, intervinieron agen­
ción, están condenadas a destruirse. Igual suerte correrían las expansio­ tes mecánicos o patológicos, perturbando o suspendiendo parcialmente 
nes supernumerarias. Este aniquilamiento verific:uiase por atrofia suce­
el proceso evolutivo del sistema nervioso. 
siva de los apéndices inútiles. que palidecen y se adelgazan, singular­
mente al nivel del cabo terminal (puulos de corrosiÓu). Con lo cual no BIBLIOGRAFíA
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diable degeneración. De esto se desprende (y a ello hemos aludido hartas Afolla/sellr. (. Alla/. 11 P/¡ysiot., BJ. VTI, Ib"90. 
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